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摘要：［目的］在宝天曼森林原位建立降水减少（截雨）样地后，样地内的三桠乌药出现了顶端枯死，本研究从水和碳

的角度，探讨三桠乌药顶端枯死的原因。［方法］２０１３年４月在宝天曼锐齿栎林原位建立了３块截雨样地，在２０１４
年生长季干旱时，采用压力室、低压液流系统和蒽酮硫酸法测定了三桠乌药的水力系统特征和非结构性碳等指标。

［结果］显示：（１）三桠乌药在截雨处理后出现了顶端枯死；三桠乌药最大导管长度约为６０ｃｍ，栓塞５０％时的水势
（Ｐ５０）为－１．４３ＭＰａ，其木质部栓塞脆弱性较大。在截雨处理１年后生长季较干旱时，净光合速率、凌晨水势、中午
水势显著低于对照，中午栓塞显著高于对照，且水力安全边际为负值。（２）三桠乌药气孔导度、蒸腾速率、叶面积、
导管直径、边材比导率、叶片比导率显著下降，Ｈｕｂｅｒ值、导管密度显著升高；而叶片、韧皮部、木质部３个器官的可
溶性糖、淀粉、总非结构性碳与对照差异不显著。［结论］水力失衡是三桠乌药顶端枯死的主要原因，而蒸腾面积、

水分输导系统等的变化表明三桠乌药在缺水环境下进行了一定的适应性调节，但这些调节不足以使三桠乌药在缺

水情况下避免水力失衡而导致的顶端枯死。
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　　全球气候变化改变降雨量、降雨频率（天、周、月
模式）和降雨强度，未来严重干旱发生的可能性增

大［１－３］。近年，突然的和大范围的森林死亡、衰败被

认为与干旱和温度升高有关［４］；而森林和林地植物

死亡致快速地和大尺度地生态系统结构和功能的改

变［５］。水力失衡和碳饥饿假说是目前解释干旱导致

树木死亡的主要机制［６］。水力失衡假说是指减少的

土壤水分供应和高的蒸发需求导致木质部导管和根

系产生空穴化，植物长距离水分运输受限，使植物发

生不可逆的干化现象［７］。非结构性碳（ＮＳＣ）是植物
的光合产物，主要是可溶性糖和淀粉，其累加值为总

非结构性碳（ＴＮＣ）。ＴＮＣ为植物生长繁殖和新陈代
谢提供能量，对抵抗干扰和干扰后的恢复也有重要

作用［８］。碳饥饿假说认为，长期的干旱胁迫会打破

植物碳摄取与碳支出的平衡，当包括光合作用、可动

员的ＴＮＣ储备和水解供应的 ＮＳＣ不能抵消包括呼
吸、生长和防御所需的 ＮＳＣ的时候，ＮＳＣ的浓度会
降低，当 ＮＳＣ降低到一定程度时，植物会因碳饥饿
而死亡［８－１０］。很多植物为了阻止水力失衡的发生

关闭了气孔，但气孔关闭的代价是光合碳固定减

少［７］。碳饥饿和水力失衡之间可能存在交互作用，

因为栓塞修复可能需要利用木质部薄壁细胞内的糖

降低栓塞导管的渗透势，进而对栓塞进行修复［１１］；

而水分的有效性也影响 ＮＳＣ的生产和运输［８］，并且

在抵抗干旱过程中，ＮＳＣ对渗透调节和维持细胞膨
压等方面也有作用［１２］。水力失衡与碳饥饿在树木

死亡过程中哪一个起主要作用还不清楚，并且缺乏

实例证据，特别是国内还未见这方面的报道，且国外

已经报道的研究也大多采用盆栽控水方法［１２－１３］，缺

少森林原位的研究。

２０１３年４月笔者在河南省西南部的宝天曼锐
齿栎（Ｑｕｅｒｃｕｓａｌｉｅｎａｖａｒ．ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａＭａｘｉｍ．）天然

次生林内建立了截雨样地（减少的是林内穿透雨），

以伴生种三桠乌药（ＬｉｎｄｅｒａｏｂｔｕｓｉｌｏｂａＢｌ．Ｍｕｓ．
Ｂｏｔ．）为研究对象，探讨降雨减少对三桠乌药生理生
态的影响，从水和碳的角度，探讨三桠乌药顶端枯死

的原因，确定截雨处理后三桠乌药是否出现适应性

的变化。

１　研究地概况
研究地点在河南省西南部的宝天曼国家级自然

保护区内的宝天曼森林生态定位研究站，属伏牛山

南坡（１１１°４７′ １１２°０４′Ｅ，３３°２０′ ３３°３６′Ｎ），大陆
性季风气候。宝天曼的最高海拔为１８３０ｍ，研究地
海拔约１４００ｍ；成土母质主要是花岗岩，低海拔为
山地黄棕壤和褐土，高海拔为山地棕壤。气象数据

是由距研究地点２００ｍ以内的气象站采集，年均气
温１５．１℃，年均降水量 ９００ｍｍ，年蒸发量 ９９１．６
ｍｍ，极端高温４１．２℃，极端低温 －１４．８℃，相对湿
度６８％，年积温４２００ ４９００℃。保护区植物种类
丰富，共有种子植物１５０科７８３属２１４７种。植被区
划属暖温带落叶阔叶林，锐齿栎是研究地主要优势

冠层树种，三桠乌药是伴生的一个亚冠层小乔木种。

２　研究方法

２．１　截雨样地设计
２０１３年４月在森林原位建立３块２０ｍ×２０ｍ

的降雨减少（截雨）样地，３块２０ｍ×２０ｍ的对照样
地。截雨样地通过拦截近地位置的穿透雨实现样地

降雨减少，拦截率约为５０％。每块截雨样地均由约
１６０块（０．５ｍ×３ｍ）透明减水膜组成，薄膜安装在
距地面约１．５ ２．５ｍ高的不锈钢架上，装置所截
雨水由导水槽导出样地之外。每块样地四周均设有

约７０ｃｍ深的隔水板，防止样地内外的土壤水分交

１３４
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换。截雨样地距离宝天曼生态站约４ｋｍ。
截雨样地共有三桠乌药２１棵（样地内树木大部

分为锐齿栎），胸径为４．１１±０．４６ｃｍ，对照样地共
有三桠乌药３８棵，胸径为４．３±０．３３ｃｍ，２个样地
三桠乌药的胸径差异不显著，且２个样地的三桠乌
药树高一般都不超过５ｍ。每次测定时每个样地随
机采样６棵。
２．２　测定指标及方法
２．２．１　降雨及样地土壤湿度采集　降雨数据用临
近的一个气象站采集，样地土壤湿度用 Ｅｍ５０Ｓｅｒｉｅｓ
ＤａｔａＣｏｌｌｅｃｔｉｏｎＳｙｓｔｅｍ （ＤｅｃａｇｏｎＤｅｖｉｃｅｓ，Ｉｎｃ．，
ＵＳＡ）进行测定，测定值为土壤体积含水量，每个样
地２个探头，随机布设，频率为３０ｍｉｎ，测定深度为５
ｃｍ。
２．２．２　水力学指标测定　２０１４年８月２日用压力
室（ｍｏｄｅｌ１０００；ＰＭＳＩｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓＣｏ．，ＵＳＡ）测定截
雨样地和对照样地的枝条凌晨水势和中午水势，凌

晨水势测定时间为５：３０—６：３０，中午水势测定时间
为１２：３０—１３：００。为防止测定栓塞（导水损失率）
时产生人为栓塞和了解三桠乌药木质部导管特性，

在进行栓塞测定之前，用注入空气法［１４］测定三桠乌

药的最大导管长度，约为６０ｃｍ。采样时保证测定凌
晨栓塞和中午栓塞的枝条长度大于６０ｃｍ，约１ｍ，
采样时间与水势测定时间相同，采样后用湿浴巾小

心包裹，马上带到宝天曼生态站实验室，用低压液流

系统［１４］测定导水损失率和枝条导水率。所测枝条

的所有叶片都用叶面积仪（Ｌｉ３０００Ｃ；ＬｉＣｏｒＩｎｃ．，
ＵＳＡ）测定叶面积，枝条末端的边材面积与枝条总叶
面积的比值为 Ｈｕｂｅｒ值，并选取成熟展开叶片计算
平均叶面积。冲洗栓塞后的枝条最大导水率与所测

茎段的边材面积的比值为边材比导率，最大导水率

与茎段以上所有叶片总面积的比值为叶片比导率。

测定栓塞的茎段用ＦＡＡ固定液（乙醇∶乙酸∶甲醛∶水
＝１０∶１∶２∶７）带回实验室，制作半薄切片，用 ＡｘｉｏＩｍ
ａｇｅｒＡ１光学显微镜（ＣａｒｌＺｅｉｓｓＩｎｃ．，Ｏｂｅｒｋｏｃｈｅｎ，
Ｇｅｒｍａｎｙ）观察导管并拍照，当茎段大于２年生，只测
定最外面２圈年轮内的导管，截雨样地与对照样地
的三桠乌药均选取２０个以上的观察视野统计导管
直径和导管密度。

为方便三桠乌药栓塞脆弱性曲线测定，均是雨

后凌晨在生态站周围取样，采用传统的干燥法［１４］进

行测定。曲线用如下公式拟合：

ＰＬＣ＝ １００
１＋ｅｘｐ（ａ（ψ－ｂ））

式中：ＰＬＣ是导水损失率（％），ψ为对应的水势
（ＭＰａ）。导水损失率５０％所对应的水势值为Ｐ５０，实
测的中午水势平均值与 Ｐ５０的差值为平均水力安全
边际，而实测到的水势最低值与Ｐ５０的差值为最低水
力安全边际。

２．２．３　光合生理参数测定　用 ＬＩ６４００ＸＴ型便携
式光合仪（ＬｉＣｏｒ，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＵＳＡ）测定光合生理参
数，包括净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、气孔导度
（Ｇｓ）。设定ＣＯ２浓度为４００μｍｏｌ·ｍｏｌ

－１，叶室温度

２５℃，光合有效辐射（ＰＡＲ）为 １５００μｍｏｌ·ｍ－２·
ｓ－１，选择晴朗天气测定。２０１４年 ８月 ３日上午
９：００—１１：００，用高枝剪剪下枝条后马上测定，待数
据稳定后再记录。

２．２．４　非结构性碳测定　测定凌晨水势时采样，带
到实验室并把枝条的韧皮部和木质部分离，１０５℃杀
青３０ｍｉｎ，７５℃烘干７２ｈ，烘干样品研磨过１００目
筛。用蒽酮－硫酸法［１５］测定叶片、韧皮部、木质部３
个器官的可溶性糖和淀粉浓度，可溶性糖和淀粉浓

度的和即为总非结构性碳（ＴＮＣ）浓度。
２．３　数据分析

数据用ＳＰＳＳ１７．０软件进行统计分析。各指标
均用独立样本ｔ检验分析截雨样地与对照样地的差
异显著性，当 Ｐ＜０．０５时认为差异显著。文中数据
均为平均值±标准误差，且全部为６个重复。采用
Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ１２．５软件作图。

３　结果与分析

图１　２０１４年７—８月降雨量及对照样地和截雨样地的土壤湿度

Ｆｉｇ．１　Ｔｈｅｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎａｎｄｓｏｉｌｈｕｍｉｄｉｔｙｏｆｃｏｎｔｒｏｌｐｌｏｔｓａｎｄ

ｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｅｄｐｌｏｔｓ

３．１　２０１４年７—８月降雨量及截雨样地和对照样地
的土壤湿度

　　由图１可知：２０１４年７月１９日有一场强降雨，
但在７月２０日至８月８日间，降雨量非常小，单日
最大降雨量只有 ５．６ｍｍ，２０ｄ的总降雨量也只有
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１９．６ｍｍ；之后一直到８月末，虽然有几场小降雨，但
是截雨样地的土壤湿度一直降低且低于对照样地，

而对照样地波动较大，即在远离大的降雨事件后，截

雨样地的土壤水分明显低于对照。

３．２　截雨样地和对照样地三桠乌药的顶梢枯死情况
本试验在２０１４年８月初进行测定，此时有几天

连续的晴朗天气。８月末样地调查时发现，截雨样
地的２１棵三桠乌药有不同程度的顶梢枯死，而对照

样地的３８棵三桠乌药只有５棵发生顶梢枯死。
３．３　降雨减少对三桠乌药水势、栓塞的影响

从表１可知：截雨样地三桠乌药的凌晨水势和
中午水势显著低于对照，且中午水势平均值为

－１．６１ＭＰａ，最小值为－１．８５ＭＰａ；三桠乌药凌晨的
栓塞与对照差异不显著，但中午的栓塞显著高于对

照，且均值高达８１．３％，实测最大值达８８．３％。

表１　对照样地和截雨样地三桠乌药的凌晨和中午水势、栓塞
Ｔａｂｌｅ１　Ｐｒｅｄａｗｎａｎｄｍｉｄｄａｙｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌ，ａｎｄｐｒｅｄａｗｎａｎｄｍｉｄｄａｙＰＬＣｏｆＬｉｎｄｅｒａｏｂｔｕｓｉｌｏｂａ

ｉｎｃｏｎｔｒｏｌｐｌｏｔｓａｎｄｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｅｄｐｌｏｔｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
水势 Ｗａｔｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌ／ＭＰａ

凌晨 Ｐｒｅｄａｗｎ 中午Ｍｉｄｄａｙ
栓塞 Ｅｍｂｏｌｉｓｍ／％

凌晨Ｐｒｅｄａｗｎ 中午 Ｍｉｄｄａｙ
对照 ＣＫ －０．３９±０．０２９ａ －１．１５±０．０８９ａ ３６．６±５．９１ａ ５７．８±１．２４ｂ
截雨 Ｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｔｉｏｎ －０．５１±０．０３４ｂ －１．６１±０．０８３ｂ ４９．６±５．２４ａ ８１．３±２．３３ａ

　　注：表中同列不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５），下同。

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｓｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｄｅｎｏｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓａｔｐ＜０．０５，ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

３．４　三桠乌药的栓塞脆弱性及水力安全边际
由三桠乌药的栓塞脆弱性曲线得到其栓塞

５０％的水势值（Ｐ５０）为－１．４３ＭＰａ。由图２可知：截
雨样地三桠乌药的平均水力安全边际和最低水力安

全边际都低于对照，且都是负值，而对照都是正值。

３．５　降雨减少对三桠乌药气体交换和非结构性碳
的影响

　　截雨样地三桠乌药的净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度

（Ｇｓ）和蒸腾速率（Ｔｒ）均显著低于对照（表２），而截雨
样地三桠乌药叶片、韧皮部、木质部的可溶性糖、淀粉

和总非结构性碳浓度均与对照差异不显著（图３）。

图２　对照样地与截雨样地三桠乌药的水力安全边际

Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｈｙｄｒａｕｌｉｃｓａｆｅｔｙｍａｒｇｉｎｏｆＬｉｎｄｅｒａｏｂｔｕｓｉｌｏｂａｉｎｃｏｎｔｒｏｌ

ｐｌｏｔｓａｎｄｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｅｄｐｌｏｔｓ

图３　对照样地和截雨样地三桠乌药叶片、韧皮部、木质部的可溶性糖（ＳＳ）、淀粉（Ｓｔ）和总非结构性碳（ＴＮＣ）浓度

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒ（ＳＳ），ｓｔａｒｃｈ（Ｓｔ）ａｎｄｔｏｔａｌｎｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ（ＴＮＣ）ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｏｆｌｅａｆ，ｐｈｌｏｅｍａｎｄｘｙｌｅｍｏｆ

Ｌｉｎｄｅｒａｏｂｔｕｓｉｌｏｂａｉｎｃｏｎｔｒｏｌａｎｄｒａｉｎｆａｌｌｉｎｔｅｒｃｅｐｔｅｄｐｌｏｔｓ

３．６　降雨减少对三桠乌药水力结构的影响
由表３可知：截雨样地三桠乌药的单叶叶面

积显著低于对照，而Ｈｕｂｅｒ值显著大于对照；截雨

样地三桠乌药的边材比导率、叶片比导率和导管

直径均显著低于对照，而导管密度显著大于

对照。
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表２　对照样地和截雨样地三桠乌药的气体交换参数
Ｔａｂｌｅ２　ＴｈｅｇａｓｅｘｃｈａｎｇｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＬｉｎｄｅｒａｏｂｔｕｓｉｌｏｂａｉｎｃｏｎｔｒｏｌｐｌｏｔｓａｎｄｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｅｄｐｌｏｔｓ

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

净光合速率（Ｐｎ）
Ｎｅｔｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅ／
（μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

气孔导度（Ｇｓ）
Ｓｔｏｍａｔａｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ／
（ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

蒸腾速率（Ｔｒ）
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎｒａｔｅ／
（ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）

对照 ＣＫ ６．７３±０．２９ａ ０．１８７±０．００９ａ １．２２±０．０５３ａ
截雨 Ｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ５．０３±０．４３ｂ ０．１１８±０．０１７ｂ ０．７２±０．０７９ｂ

表３　对照样地和截雨样地三桠乌药的水力结构参数
Ｔａｂｌｅ３　ＴｈｅｈｙｄｒａｕｌｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆＬｉｎｄｅｒａｏｂｔｕｓｉｌｏｂａｉｎｃｏｎｔｒｏｌｐｌｏｔｓａｎｄｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｅｄｐｌｏｔｓ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 对照ＣＫ 截雨Ｒａｉｎｆａｌｌｒｅｄｕｃｔｉｏｎ
单叶叶面积 Ｓｉｎｇｌｅｌｅａｆｓｉｚｅ／ｃｍ２ ３４．０２±１．３２ａ ２９．４３±１．０９ｂ
Ｈｕｂｅｒ值 Ｈｕｂｅｒｖａｌｕｅ／×１０－４（ｍｍ２·ｃｍ－２） ８６．７６±３．７９ｂ １０２．７８±６．１５ａ
边材比导率 Ｓａｐｗｏｏｄｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ／（ｋｇ·ｍ－１·ｓ－１·ＭＰａ－１） ２．３１±０．２０３ａ １．０７±０．３９６ｂ
叶片比导率 Ｌｅａｆｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ／×１０－４（ｋｇ·ｍ－１·ｓ－１·ＭＰａ－１） １．９９±０．１８ａ １．００±０．３７ｂ
导管密度 Ｖｅｓｓｅｌｄｅｎｓｉｔｙ／（Ｎ·ｍｍ－１） １３３．９６±６．１４ｂ ２０２．８３±１０．７８ａ
导管直径 Ｖｅｓｓｅｌｄｉａｍｅｔｅｒ／μｍ ３０．５９±０．３２ａ ２５．７７±０．２９ｂ

４　讨论
在截雨处理和对照样地中，三桠乌药叶片、韧皮

部、木质部的可溶性糖、淀粉和总非结构性碳的差异

均不显著，而截雨样地枝条木质部栓塞严重，中午栓

塞最大值达８８．３％，水力安全边际为负值，同时从
三桠乌药的栓塞脆弱性可看出，三桠乌药的栓塞脆

弱性很大，容易产生栓塞，所以水力失衡是三桠乌药

顶梢枯死的主要原因。

栓塞因空气进入木质部导管而形成［１６］，木质部

栓塞的脆弱性与导管长度相关，因为长导管具有衔

接其他相邻导管更多的面积，因此，可能拥有更多的

纹孔，提高了周围栓塞导管中的气泡进入未栓塞导

管的可能性，所以，长导管易导致更高的栓塞［１７］。

三桠乌药的最大导管长度达６０ｃｍ，且一般情况下导
管直径越大，越易产生栓塞［１８］。三桠乌药与样地中

另外 ２个树种四照花（Ｄｅｎｄｒｏｂｅｎｔｈａｍｉａｊａｐｏｎｉｃａ
（ＤＣ．）Ｆａｎｇｖａｒ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ（Ｏｓｂｏｒｎ．）Ｆａｎｇ）、水榆
花楸（Ｓｏｒｂｕｓａｌｎｉｆｏｌｉａ（Ｓｉｅｂ．ｅｔＺｕｃｃ．）Ｋ．Ｋｏｃｈ）相
比，最大导管长度更长，导管直径更大，并且Ｐ５０更高
（未发表数据），即三桠乌药的栓塞脆弱性相对更

大。当水势低于Ｐ５０，木质部的水分运输会显著地受
到损害，且植物存在加速栓塞的危险，将导致水分输

导能力降低、组织死亡和最终整个植株死亡［１９］。目

前，世界上发现Ｐ５０最高的树种在热带湿润森林，Ｐ５０
为－０．１８ＭＰａ，而最低的树种在澳大利亚荒漠中，
Ｐ５０为 －１８．８ＭＰａ

［１７］。本研究中，截雨样地三桠乌

药实测的水势最低值比三桠乌药的Ｐ５０值低，说明干
旱时三桠乌药的长距离水分运输易受到严重损害。

在Ｄｉｃｋｍａｎ等［２０］的截雨研究中，干旱处理确实

导致了树木非结构性碳显著下降，但本研究结果与

之不同。在干旱胁迫时，植物生长的降低发生在光

合作用降低之前，即植物生长对干旱的敏感性远大

于光合。这是因为细胞扩张和分裂由膨压驱动［２１］，

干旱胁迫时膨压会迅速降低，而光合作用的响应更

晚一些［８］，所以，轻度干旱胁迫容易出现非结构性碳

的盈余，而长时间干旱会导致非结构性碳的降低［８］。

在本研究中，截雨样地三桠乌药的净光合速率显著

降低，即非结构性碳的源减少，而作为非结构性碳的

汇（非结构性碳的利用）的生长，如叶面积生长，也

降低了，且有２０ｄ未明显降雨，土壤水势可能快速
降低，对非结构性碳储备可能还未产生影响，但枝条

已极端脱水［１２］。总之，本研究中叶片、韧皮部、木质

部非结构性碳没有发生显著差异可能是多方面共同

作用的结果。

植物通过气孔调节适应环境的水分变化，气孔

关闭，水分散失随之减少。本研究中，截雨样地三桠

乌药的气孔导度、蒸腾速率和单叶叶面积均显著低

于对照，且 Ｈｕｂｅｒ值显著大于对照。Ｈｕｂｅｒ值是枝
条末端的边材面积与枝条总叶面积的比值，Ｈｕｂｅｒ
值大，说明截雨样地三桠乌药枝条的总叶面积小于

对照，叶片面积减少可以减轻植物蒸腾的压力，抵御

水分亏缺。边材比导率和叶片比导率是没有栓塞时

枝条的最大导水率分别与边材面积和枝条总叶面积

的比值。截雨样地三桠乌药的边材比导率、叶片比

导率和导管直径均显著低于对照，导管密度显著高

于对照，说明截雨处理后，三桠乌药新生枝条的木质

部导水组织发生了适应性变化。ＨａｇｅｎＰｏｉｓｅｕｉｌｌｅ方

４３４
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程表明：枝条导水率与导管直径的四次方成正比，与

导管数量为累加关系，即导水率主要由导管直径决

定，大的导管传输水分效率高［２２］。截雨处理后，三

桠乌药边材比导率、叶片比导率和导管直径降低，表

明三桠乌药在一定程度上由运输水分的高效性向安

全性转变。２０１３年４月建立截雨样地，截雨处理１
年多后，三桠乌药气孔导度降低、叶面积变小、枝条

导水率及导管直径降低都是适应环境的变化，但

２０１４年８月初截雨样地三桠乌药的水分状态依然
很差，水力安全边际为负值，且在８月末部分枝条出
现顶端枯死，说明三桠乌药水分传输系统的适应不

足以抵消环境变化对它的损害。

５　结论
（１）水力失衡是降雨减少后三桠乌药顶端枯死

的主要原因。

（２）三桠乌药的水分传输系统在降雨减少后产
生了一定的适应性调节，但这些调节不足以使三桠

乌药在缺水情况下避免水力失衡而导致的顶端

枯死。
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